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EINLEITUNG 


Genéve, décembre 1974 


Alle Tintenfisch-Ontogenesen zeichnen sich durch eine Zweiteilung des 
Entoderms aus (vgl. z B. KORSCHELT 1892, FIORONI 1973). Das transitorische 
Dotterepithel (= Dottersyncytium) dient der Aufarbeitung des Dotters und 
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entsteht fruhembryonal aus den randstándigen Makromeren der Keimscheibe. 
Das definitive organogenetische Entoderm sondert sich dagegen erst beim weit 
entwickelten, bereits mit Organ-Anlagen ausgestatteten Embryo unter Bildung 
einer Entodermspange aus dem bis dahin einheitlichen mesentodermalen Zell- 
komplex (vgl. auch von BoLETZKY 1967). 


Furchung und Bildung des Dotterepithels stellen bei zehnarmigen Tintenfischen gut 
untersuchte und in ihrem Ablauf schon seit langerer Zeit bekannte Prozesse dar. Zur 
reichen Literatur über verschiedene Loligo-Arten (ARNOLD, 1961 ff, BRUCE, 1886, 
FIELDS, 1965, HAMABE, 1960, HOADLEY, 1930, KORSCHELT, 1892, LANKESTER, 1875, 
NAEF, 1921/28, SACARRAO, 1951 ff, SPEK, 1934, TEICHMANN, 1903, Ussow, 1874 ff, 
WATASE, 1888 ff u.a.) treten an Sepia officinalis (KOLLIKER, 1844, LEMAIRE, 1970, 
Ussow, 1881 und VIALLETON, 1888) sowie an den Sepioliden Sepiola rondeletii (DE LEO, 
1972) und Euprymna scolopes (ARNOLD et al., 1972) getátigte Untersuchungen. Unsere 
fragmentarischen Kenntnisse der Oegopsiden-Entwicklung basieren bisher ausschlieBlich 
auf ziemlich summarischen japanischen Arbeiten (HAMABE, 1961 und SoEDA, 1952). 

Im Gegensatz dazu ist die Frühentwicklung der Octopoden nur lückenhaft bekannt. 
SACARRAO (1950) ist eine auch Schnittpráparate berücksichtigende Schilderung von 
Tremoctopus violaceus zu verdanken. NAEF hat in seiner verschiedenen Tintenfisch-Arten 
gewidmeten Normentafel der Entwicklung besonders Octopus vulgaris, aber auch 
Argonauta argo und Tremoctopus violaceus berücksichtigt, dabei aber auf Schnittanalysen 
verzichtet. Dagegen finden sich bei Fuchs (1973) einige Schnittbilder zur Frühentwicklung 
von Eledone cirrosa; seine Ergebnisse kónnen durch die vorliegenden detaillierteren 
Untersuchungen voll bestátigt werden. 


Aufgrund der vorliegenden bisherigen Studien darf geschlossen werden, 
daB die Frühentwicklung und die Bildung des Dotterepithels innerhalb der 
zehnarmigen Cephalopoden relativ einheitlich verlaufen. Das Vorkommen von 
Blastokonen gilt generell; die auf S. 815 gegebene Schilderung von Loligo darf 
im Prinzip auch auf die übrigen decapoden Arten übertragen werden. 

Dem gegenüber sind — entsprechend einer allgemein bei Octopoden nach- 
weisbaren größeren Entwicklungsvariabilität (vgl. S. 831) — bei achtarmigen 
Formen die Differenzen gróDer. 

Diese Tatsache soll im Rahmen der vorliegenden Studie durch einen Ver- 
gleich der auf SACARRAO’s Angaben fussenden Tremoctopus — Entwicklung 
mit den Verháltnissen bei Eledone cirrosa und Octopus vulgaris dokumentiert 
werden. Um den Kontrast zu den zehnarmigen Formen stárker hervortreten 
zu lassen, wird dabei unter Verzicht auf eine bildmaBige Dokumentation ein- 
leitend kurz über die Verháltnisse bei Loligo informiert. — Die vorliegende, im 
Zusammenhang mit umfangreicheren vergleichenden Studien über den Dotter- 
abbau bei verschiedenen Cephalopoden-Typen entstandene Arbeit endet mit 
den NAEF schen Stadien III bzw. IV. Dieser Entwicklungszustand ist durch die 
Anlage der Schalendrüse und damit das Einsetzen der Organogenese gekenn- 
zeichnet. 
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Zum Verstándnis der folgenden Ausfúhrungen sei eine kurze Terminologie 
der Elemente des Dottersystems gegeben. Im Verlaufe der Furchung zerfállt die 
Keimanlage in zentrale, in der Folge — auBer bei Eledone — ausschlieBlich 
organogenetische Gewebe des Embryos aus sich hervorgehen lassende Mikromeren 
(= Blastomeren, Binnen- oder Scheibenzellen) und peripher liegende Makro- 
meren. Letztere bilden bei decapoden Tintenfischen unter nur von oberfláchlicher 
Plasmateilung begleiteter Kernvermehrung die strahlenfórmig angeordneten, 
lange Uber die Keimscheibe hinausragenden Blastokonen. Die durch fehlende 
Plasmateilung gekennzeichneten Rand- oder Marginalzellen der Octopoden 
werden dagegen früh schon unter die Keimscheibe gezogen. Die Blastokonen 
bzw. Marginalzellen lassen tibereinstimmend das transitorische Dotterepithel 
aus sich hervorgehen. Dieses kann nach erreichter Mehrkernigkeit als Dotter- 
syncytium bezeichnet werden. 


Der Autor ist verschiedenen ehemaligen Mitarbeitern und Kollegen (E. Fuchs, 
R. Gass, M. von Orelli) fiir die Uberlassung von Schnittserien verpflichtet. Fiir technische 
Mitarbeit dankt er v. a. Frau V. von Boletzky und Frau M. Kleine-Schonnefeld. 


MATERIAL UND METHODEN 


Von Loligo vulgaris, Eledone cirrosa und namentlich Octopus vulgaris standen 
zahlreiche Schnittserien der verschiedenen Stadien zur Verfiigung. Uberwiegend 
wurden Ubersichtsfarbungen (Haemalaun-Benzopurpurin bzw. Orange G, Azan), 
die PAS-Methode sowie auf Haematoxylinbasis beruhende Kernfárbungen ver- 
wendet. 

Zur Einbettung der stark dotterhaltigen Keime bewáhrte sich das Paraffin- 
gemisch der Firma Prolabo bzw. ein Paraplastgemisch (vgl. BERG, 1967) beson- 
ders gut. 

Bezúglich der Bezeichnung der Stadien wird auf die altbekannten Tafeln 
von Narr (1921/28) zurückgegriffen, da u. E. die neueren, auch die Furchungen 
einschließenden Tafein von ARNOLD (1965a) und LEMAIRE (1970) keinen wesent- 
lichen Fortschritt bringen (vgl. auch MEISTER, 1972). 

Alle Abbildungen wurden mit Hilfe des Projektionsspiegels und einem 
Zeiss-W FL-Mikroskop angefertigt. 


BEFUNDE 
1. Loligo vulgaris Lamarck 


(Eidurchmesser 1,6 : 2,2 mm) 


Nach der Furchung bedeckt die einschichtige Keimscheibe im NAEF” schen 
Stadium I als ,,Discoblastula^ den animalen Pol des Keims; letzterer schließt 
im übrigen vegetativwárts die großen Massen des ungefurchten Dotters in sich 
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ein. Die Keimanlage zerfállt in zentrale Mikromeren sowie randstándige, strahlen- 
formig angeordnete Makromeren. 

Unter nur von oberflachlicher Plasmafurchung begleiteter, sehr wahrschein- 
lich ausschlieBlich amitotischer Kernteilung bilden die Blastokonen (VIALLETON, 
1888) die Anlage des Dottersyncytiums. Lateralwárts und gegen den vegetativen 
Pol gehen die Blastokonen flieBend in die den ganzen Dotter umkleidende « Bildungs- 
membran » über. Die syncytiale Natur des Dotterepithels wurde elektronenop- 
tisch bestátigt (vgl. ARNOLD, 19715). Im Vergleich zu den Octopoden muf betont 
werden, daß damit anfänglich die Dotterepithel-Anlage weit über die eigentliche 
Keimscheibe in Richtung auf den vegetativen Keimpol hinausreicht. 

Noch in diesem Stadium detachieren sich in Form von gesonderten Zell- 
portionen die ersten Anlagen des Mesentoderms aus dem Blastoderm (vgl. u. a. 
NAEF, 1921/28). 

Diese sind im Stadium II zu einer einheitlichen hufeisenfórmigen, auf der 
prospektiven Analseite (= Trichterseite) sich durch eine ,, Ventrallücke* auszeich- 
nenden Anlage des Randwulstes (= Keimwall) verschmolzen. Die mesentoder- 
malen Zellen sind zweischichtig angeordnet und zeigen analwárts einen Übergang 
zur Einschichtigkeit. Das nun einsetzende zentrifugale Auswachsen des Keim- 
scheibenrandes ist mit dem Beginn des Einzugs des Blastokonen unter die Keim- 
scheibe verknüpft. 

Dadurch ragt in den Stadien III ff das Ectoderm über die noch deutlich 
strahlenfórmig arrangierten, nunmehr grofe Kerne aufweisenden Blastokonen 
vor. Andererseits sind unter der Keimscheibe Dotterepithelzellen bis gegen die 
„Zentrallücke“ vorgestoßen. In dieser Region liegt das nicht vom Mesentoderm 
unterwanderte Ectoderm noch direkt dem Dotter auf. Ausserhalb der Zentrallücke 
ist die zentripetalwärts sich verbreiternde Mesentodermanlage jetzt zu einem 
geschlossenen Ring vereinigt. Durch eine besonders in den seitlichen Keimschei- 
benbezirken erfolgende Abhebung des prospektiven Ectoderms vom Dotter wird 
eine Subgerminalhohle gebildet. 

Mittels der PAS-Fárbung sind die auch strukturmáDig divergierenden 
Schichten des jungen Keimes zu unterscheiden, indem Ectoderm - und Rand- 
zellen PAS-negativ, die Mesentodermanlage und der Dotter dagegen PAS-positiv 
sind. Die im Bereich der ganzen Keimscheibe nachweisbare Dotterverflússigung 
weist auf die nunmehr einsetzende Dotterresorption hin (vgl. u. a. KONOPACKI, 
1933). Im Stadium IV ist der Dotter zu */¿ von der kalottenfórmigen Keimscheibe 
überwachsen. Im Ectoderm sind die kleinen flachen prospektiven Epidermiszellen 
von den etwas größeren, mit einem helleren Plasma ausgestatteten, im Zentrum 
über dem animalen Pol liegenden Schalendrüsenzellen geschieden. Die außer 
zwei lateralen Partien einschichtig gelagerten, verhältnismäßig grossen Mesento- 
dermzellen sind locker zwischen Ectoderm und Dotterepithel verteilt. Die 
marginalen Blastokonen sind noch undeutlich zu erkennen. 
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ABB. 1. 


Tremoctopus violaceus : Schnitte durch die Stadien I (a), I-II (b und c), II (d), H-IH (e) und IH (f); 
schematisiert nach SACARRAO (1950) — vgl. Text. 
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2. Tremoctopus violaceus delle Chiaje 
(Eidurchmesser 0,9 : 1,5 mm) 


Im Stadium I ist die Keimanlage einschichtig und geht im Bereich der mit 
einem lánglichen, gelappten chromatinreichen Kern versehenen Marginalzellen 
in die Bildungsmembran über. Letztere soll nach SACARRAO (1950) auch die 
Blastomeren unterlagern (Abb. 1a). 

Im Stadium I-II bleiben die Marginalzellen unverándert randstandig. Durch 
unterschiedliche Teilungsrichtungen werden dagegen die Scheibenzellen um- 
gestaltet. Horizontale Teilungen bewirken eine zentrifugale Ausbreitung der 
Keimscheibe; vertikale bzw. schrage, auf den Keimscheibenrand beschrankte 
Teilungen fúhren zur Bildung des in Form eines vóllig geschlossenen Ringes sich 
einheitlich. delaminierenden Randwulstes (= Mesentoderm-Anlage; Abb. 1b 
und c). Dieser wird bei 7remoctopus bis zum Stadium VI-VII einschichtig bleiben. 

Erst im Stadium II (Abb. 1d) wird aus den Marginalzellen unter wahr- 
scheinlich amitotischer Kernteilung die eigentliche Anlage des Dottersyncytiums 
gebildet. Die mit dotterwárts gerichteten Ausläufern und mit einem stark gelapp- 
tem Kern versehenen Zellen wandern vorerst noch schwach zentralwárts vor. 

Etwas spáter überdeckt das Ectoderm am Keimscheibenrand die Dotter- 
epithelzellen. Diese wachsen rasch aus und unterlagern bereits im Stadium III 
die ganze Keimscheibe (Abb. 1f). Die gewebliche Sonderung der Schalendrüse 
ist erst im Stadium IV ersichtlich, was im Vergleich zu Octopus (S. 822) als spat 
zu taxieren ist. 


3. Octopus vulgaris Lamarck 
(Eidurchmesser 1,0 : 1,8 — 2,0 mm) 


Die einschichtige Discoblastula des Stadiums I weist nach beendeter Furch- 
ung eine lagemäßig mit dem animalen Eipol übereinstimmende ,,zentrale Lücke“ 
auf, oder es ist zumindest die Stelle durch abgeflachte, eingedellte Blastomeren 
charakterisiert (Abb. 2). 


Entgegen der Ansicht VIALLETON’s (1888; an Sepia) stellt diese u. a. durch NAEF 
(1921/28) an Totalkeimen von Octopus als auch durch SACARRAO bei Tremoctopus (bis 
zum Stadium III; vgl. Abb. 1a bis e) beschriebene Bildung kein Artefact dar. Auch bei 
Sepiola rondeletii (DE Leo, 1972) und Sepia officinalis (LEMAIRE, 1970) treten sehr aus- 
geprägte „zentrale Lücken“ auf, die sich wie bei Octopus gleichfalls an lebenden Stadien 
nachweisen lassen. 


Die durch einen chromatinarmen Kern charakterisierten Marginalzellen 
sind etwas größer als die sich vor allem durch horizontale Mitosen auszeich- 
nenden Scheibenzellen (Abb. 2a und b). 
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Octopus vulgaris: späte Furchungsstadien (Stadium I): Große Marginalzellen (a), mediane 
zentrale Lücke (a), horizontale Mitosen (a, b), Richtungskórper (b-d). 
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Auf diesen sowie den folgenden Stadien lassen sich noch regelmássig Rich- 
tungskórper (Polkórper) nachweisen. Sie teilen sich teilweise weiter (vgl. FIORONI, 
1974b) und zeigen gelegentlich auch Karyomeren (vgl. Abb. 2c und d). 

Auch sei erwähnt, daß das Blastoderm durch eine feine Vitellinmembran — 
áhnlich wie sie MARTHY (1969) für Loligo nachgewiesen hat — gegen auBen hin 
von der perivitellinen Flüssigkeit geschieden ist. Die Polkórper liegen auDerhalb 
dieser Membran, welche bis über das Stadium IV hinaus erhalten bleiben wird. 

Bei etwas álteren Keimen (Stadium I") sind die künftigen Dotterepithel- 
zellen durch ein dunkler angefárbtes Plasma und sich rasch stark vergróDernde 
Kerne ausgezeichnet (vgl. u. a. Abb. 4e bis g). 
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ABB. 3. 


Octopus vulgaris: Stadium I+ (von median (a) gegen den Keimscheibenrand (c) reichende 

Ubersichten). Verwachsung zum Dottersyncytium (v. a. c), beginnende Bildung des Randwulstes 

(a, b), Anlage der Subgerminalhóhle (b), Differenzierung des Schalendrúsenepithels (a). — 
Bei c ist das prospektive Ectoderm fláchig angeschnitten 
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Unter Kernvermehrung kommt es am Keimscheibenrand zur Syncytien- 
bildung; gleichzeitig beginnt das Dotterepithel sich unter die Keimscheibe zu 
schieben (Abb. 3 und 4). 

Octopus zeichnet sich durch eine auBergewóhnlich frühe Aufteilung der 
Keimscheibe in einzelne geweblich differenzierte Zonen aus. Die prospektiven 
Ectodermzellen sind bereits etwas abgeflacht und beginnen sich unter Bildung 
einer Subgerminalhóhle vom Dotterspiegel abzuheben (vgl. v. a. Abb. 3a und b). 
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ABB. 4. 


Octopus vulgaris: Stadium I*. Mitosen bzw. Mitosewellen (c und d) und schräge Zellagen 

bzw. Zellstreckung (a) im Randwulstgebiet, vereinzelte Mesoderm-Bildung aus zentraler 

Blastomere (b), Unterschiebung der Marginalzellen unter die Keimscheibe (e bis g) sowie 
Syncytienbildung (g) 
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Dagegen bleibt das kreisfórmige, durch prismatische Zellen ausgezeichnete 
Schalendriisenepithel dem Dotter aufliegend (Abb. 3a). In beiden Zonen erfolgen 
horizontale Zellteilungen. 

Die Randwulstbildung wird durch auffallende im ganzen Keimscheibenrand 
simultan ablaufende Mitosewellen eingeleitet. die zu horizontalen und vor allem 
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ABB. 5. 


Octopus vulgaris: Stadium 1. Deutlich gesonderte Schalendriise mit unterliegendem degene- 
riertem Dotterepithelkern (a), Ausläuferbildung im Dottersyncvtium (v. a. b und c), Abgabe 
von Nucleolársubstanz ins Dotterepithelplasma (b) 


schrágen Zellteilungen führen. Diese bewirken. begleitet von gleichzeitiger hori- 
zontaler bzw. schräger Zellstreckung, die Sonderung des Mesentoderms (Abb. Ja 
bis d). Entgegen der NAEF'schen Interpretation sei betont. daß diese durch 
Delamination und nicht durch Umbiegung der Schichten am Keimscheibenrand 
erfolgt (vgl. S. 832). Ganz vereinzelt lassen sich auch aus dem zentralen Blastoderm 
immigrierende Zellen nachweisen (vgl. Abb. 4b). 

Im Stadium II (Abb. 5) wird der Keimscheibenrand von einem durchge- 
henden polynucleáren Dottersyncytium unterlagert. Die z. T. mehrere Nucleoli 
aufweisenden Kerne sind aktiv; verschiedentlich ist eine Abgabe von Nucleolár- 
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substanz ins Plasma zu beobachten (Abb. 5b). Gegen den Dotter zu werden Plas- 
maausláufer vorgetrieben (Abb. 5c). Die Kerngrófe der Dotterepithelzellen 
nimmt gegen das Keimscheibenzentrum hin ab. 

Die Kernvermehrung im Dottersyncytium scheint weitgehend auf Amitosen 
zu beruhen. Entgegen dem übrigen, durch reichste Mitosebilder gekennzeichneten 
Keim lieB sich im Bereich des transitorischen Entoderms nur ein einziges Mal eine 
Mitose nachweisen! 

Das weiterhin horizontal gerichtete Mitosen aufweisende Ectoderm hat am 
Keimscheibenrand das Dotterepithel leicht iberwachsen; die Schalendrüsenzellen 
sind geweblich stárker vom Ectoderm geschieden (Abb. 5a). 
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ABB. 6. 


Octopus vulgaris: Stadium II. Am Keimscheiben-Rand vom Ectoderm überwachsenes, unter 
der Keimscheibe durchziehendes Dottersyncytium (a und b), Detachierung von freien Zellen 
am Keimscheibenrand (b) 
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Die noch einschichtige Mesentoderm-Anlage ist zentralliickenwárts vorge- 
wachsen, wobei sich die innersten Zellen amoeboid von den kompakter ange- 
ordneten peripheren Zellen zu detachieren beginnen. 

Das Dotterepithel ist bereits etwas vor dem Stadium III bis unter die Schalen- 
drüsenanlage vorgestoßen. Ab dem Stadium HI ist die Schalendrüsenregion sehr 
oft von einer auBergewohnlich groBen Dotterepithelzelle direkt unterlagert; 
dabei findet ein intensiver, noch elektronenoptisch zu priifender gegenseitiger 
Kontakt der Zelloberflächen statt (vgl. Abb. 7a und b, 8b sowie auch S. 830). 
Teilweise degeneriert der Dotterepithelkern (vgl. Abb. 5a und 7a); dies gilt übri- 
gens auch für zahlreiche Kerne des Randbereiches. 

Dieser Befund kónnte als morphologisch fundierter Beweis für die ARNOLD’sche 
Theorie (19565) einer Induktion des Dotterepithels auf die überliegenden Zellen inter- 
pretiert werden. Die Tatsache, daß MARTHY (1972) aufgrund neuer Experimente eine 
direkte Induktion durch das Dotterepithel ablehnt, führt uns zu einer vorsichtigeren 
Deutung. Die sich als erste Organanlage weit vor den übrigen Organen geweblich 


differenzierende Schalendrüse ist auf eine intensive Ernáhrung angewiesen, welche durch 
den auffalligen, besonders intensiven Dotterepithel-Kontakt ermoglicht wird. 


Im ganzen formativen Keimscheibenbereich sind Mitosen sehr háufig (vel. 
Abb. 6 und 7). Die Mesentodermanlage des Randwulstes ist unter Beteiligung 
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ABB. 7. 


Octopus vulgaris : Stadium III-IV. Klare Sonderung des nunmehr einschichtigen Mesentoderms 

vom Ectoderm (a), Schalendrüse in beginnender Invagination (a und b), mit unterliegender 

Dotterepithelzelle (De*) in Kontakt (a) bzw. mit sich desintegrierenden Kernen (*) verschmolzen 
(b), Detachierung von freien Zellen aus der Schalendrüse (c) 
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schräg gerichteter Zellteilungen zweischichtig geworden. Die Zellen des Mesen- 
toderms fahren fort, sich voneinander abzukugeln (Abb. 6a und 7a). 

SchlieBlich erfolgt im Stadium III erstmals am Keimscheibenrand (vgl. 
Abb. 8c) sowie gelegentlich aus dem Bereich der Schalendrüse eine Detachierung von 
„freien Zellen “ (Abb. 6b). Diese erstmals von PORTMANN (1933) für das Stadium 
VII erwáhnten und auch von Tremoctopus (SACARRAO, 1950) bekannten Zellen 
von wahrscheinlich exkretorischer Funktion liegen spater im perivitellinen Raum 
und bilden Vakuolen aus. Auf diesen besonderen, für achtarmige Tintenfische 
charakterischen Zelltyp wird in einer spáteren Studie intensiver zurückzukommen 
sein. 

Das Stadium IV (Abb 8b) ist durch die beginnende Invagination der Schalen- 
drüse, einen nunmehr einschichtig gewordenen Randwulst, eine weitergehende 
Detachierung von freien Zellen (Abb. 8c) sowie durch nun ausgesprochen flach 
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ABB. 8. 


Octopus vulgaris : Stadium IV. Stark vorgewachsene Keimscheibe (a), einsinkende Schalendrüse 
mit unterlagernder Dottersyncytiumzelle (Ds*), umfangreiche Detachierung freier Zellen am 
Keimscheibenrand (c) 
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gewordene Dotterepithelzellen gekennzeichnet. Nur am Keimscheibenrand finden 
sich noch große, zum Teil durch Riesenkerne ausgezeichnete Dotterepithelzellen. 
— Durch eine Epidermisverdickung wird am Keimscheibenrand das in der Folge 
stark akzentuierte, vegetativwárts gerichtete Auswachsen der Keimscheibe 
(vgl. Abb. 8a) über den Dotter eingeleitet. 


4.  Eledone cirrosa Lamarck 
(Eidurchmesser 3,5 : 6,0 mm) 


Durch den Dotterreichtum bedingt, nimmt die Keimscheibe der Furchungs- 
stadien (Abb. 9) und des Stadiums I im Vergleich zu den dotterarmen Octopoden 
nur einen sehr kleinen Bereich der Eioberfláche ein. 
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ABB. 9. 


Eledone cirrosa : 14-Zellstadium. Im Vergleich zum Totalei kleine Keimscheibe (a) mit Blasto- 

meren und Bildungsplasma (b), Synchrone, durch tangentialen Fláchenschnitt dargestellte 

Mitosen (c) — verschiedene etwas tiefer liegende Spindeln von Blastomeren sind auf dem Schnitt 
nicht getroffen 


ABB. 10. 


Eledone cirrosa: Stadium I. Einschichtige, z. T. Vakuolen enthaltende Blastomeren, durch 
horizontale bzw. schrág gerichtete Zellteilungen angedeutete Zelldelaminationen 


ABB. 11. 


Eledone cirrosa : Stadium I-II. Meist schon vielkerniges Dottersyncytium im Marginalzellbereich 

am Keimscheibenrand (a und c) mit beginnender Ausláuferbildung, Detachierung von zentralen 

Dotterepithelzellen (a, b, e und f), horizontale sowie zur Randwulstbildung führende schráge 

und vertikale Mitosen (v. a. d bis g). Beginnende Abhebung v. a. der zentralen Blastomeren 
vom Dotterspiegel 
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Die polygonalen, zum Teil durch horizontale Mitosen ausgezeichneten, teil- 
weise auch schrág liegende Blastomerengrenzen aufweisenden Scheibenzellen 
(Abb. 10) schließen sehr dicht aneinander. Das Plasma der Marginalzellen ist 
etwas dunkler angefarbt (Abb. 10a). 

Wie bei Octopus und Loligo werden die Zellen der Keimscheibe von einer 
Vitellinmembran úberzogen. 

Dieser gewebliche Unterschied verstárkt sich im Stadium I-II, wodurch die 
Marginalzellen — nun durch nicht von Plasmatomie begleitete amitotische Kern- 
teilungen bereits zu vielkernigen Syncytien geworden — sehr klar von der übrigen 
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ABB. 12. 


Eledone cirrosa: Stadium III. Deutlicher, durch Zelldelamination gebildeter Randwulst, im 
Bereich der Zentrallücke liegende Zellen mit peripher liegenden Kernen (a) 


Keimscheibe abzugrenzen sind (Abb. 11). Eine typische Auswanderung von Dot- 
terepithelzellen aus der Marginalzone ist nicht zu beobachten. Der größte Anteil 
des unter der zentralen Keimscheibenregion liegenden Dottersyncytiums wird sich 
vielmehr, wie unten beschrieben, direkt aus dem überliegenden Blastoderm deta- 
chieren. | 

Die teilweise mit Vakuolen versehenen Scheibenzellen schließen basal nicht 
mehr aneinander an (Abb. 11). Durch horizontale Teilungen wird die Keimscheibe 
vergrößert (Abb. 11d); schräg gerichtete und vertikale, besonders am Scheiben- 
rand statthabende Mitosen führen zur Anlage des Randwalles (Abb. lle bis g), 
welcher im Stadium II als einschichtige Mesentodermanlage ausgebildet ist 
(Abb. 12). In Analogie zu Octopus erfolgt wiederum eine Detachierung von Zellen 
und keinesfalls eine Umstúlpung des Keimscheibenrandes (vgl. S. 832). 
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Im Stadium II-III (Abb. 13a und b) ist durch die verstärkte Herausprofilier- 
ung des Randwalles eine deutlichere Zentrallücke vorhanden. Im ganzen Blasto- 
derm erfolgen Mitosen; die Kerne sind oft mit 2 Kernkórperchen ausgestattet. 
Infolge von verzógerter Plasmateilung treten gelegentlich und vorübergehend auch 
zweikernige Zellen auf. 

Im Gegensatz zu Octopus, wo das gesamte Dotterepithel sich unter Aus- 
wanderung aus den Marginalzellen detachiert, wandern bei Eledone im gesamten 
Bereich des Blastoderms prospektive Dotterepithelzellen in die Tiefe. Letztere 
lassen sich infolge ihrer teilweise sehr frühen, unter anderem durch eine intensivere 
Anfárbung manifest werdende gewebliche Differenzierung bereits noch innerhalb 


EXPE 
DEDE 
OUR 


48 ae EIS EN > 
us BÉR M Sue M 










is um E rA 


DTE C NP EX E Se 
SEEN ae ARE N ai Ws 


ACH ^ 
KON SA 
Pr RON] 


50u Nc 


ABB. 13. 











Eledone cirrosa : Stadium II-III. Verwachsen der isoliert detachierten zentralen und marginalen 

Dotterepithelzellen unter Bildung von Plasmabrücken (b, c, e und f), zentrale Dotterepithelzellen 

z. T. nach außen noch mit der Dottermembran in Kontakt (a, f), mehrschichtig werdender 
Randwulst (a, b, g) 
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des Blastodermverbandes von den ubrigen Blastodermzellen sondern (vgl. Abb. 
11e und 12a bis c, e, und f). 

Die dotterwárts sich delaminierenden prospektiven Dotterepithelzellen werden 
durch ein lateralwarts gerichtetes Zusammenschieben der Blastodermzellen nach 
unten gepreBt (Abb. 13a und f). Die in der Folge zwischen Dotterspiegel und 
Blastoderm liegenden Zellen schliessen sich unter Ausláuferbildung lateralwárts 
zum Dottersyncytium zusammen (Abb. 13c). 

In Übereinstimmung mit den Befunden von Fucus (1973) entsteht damit 
bei Eledone das Dotterepithel aus zwei Quellen: seine peripheren Anteile aus 
direkten Derivaten der Marginalzellen, die zentralen Partien durch aus dem Blasto- 
derm stammende, sich frühzeitig geweblich differenzierende Zellen. 

Im Gegensatz zu Octopus hebt sich die Keimscheibe erst im Stadium III 
(Abb. 14). unter Bildung einer Subgerminalhóhle stárker vom Dotter ab. Die 
peripher im ursprünglichen Randwulstgebiet 3 - bis 4 - schichtige Mesoderm- 
anlage reduziert sich gegen die Zentrallücke zu einer durch spindelfórmige 
Zellen formierten einschichtigen Zellage. 

Wie bei Octopus steht die geweblich allerdings erst schwach vom Ectoderm 
gesonderte Anlage der Schalendrüse in intensiven Kontakt mit einem besonders 
kern - und plasmareichen Bezirk des Dottersyncytiums (Abb. 14; vgl. S. 824). 

Die ganze, sich vor allem durch horizontale Mitosen auszeichnende Keim- 
scheibe ist jetzt vom Dotterepithel unterlagert. Dessen mit vergrößerten Nucleoli 
versehene Kerne sind noch rund und nicht gelappt. Besonders am Keimscheiben- 
rand finden sich teilweise Riesenkerne. Die Tatsache, daß der unter dem Dotter- 
epithel liegende Dotter kleinscholliger wird, läßt auf die nunmehr stark einsetz- 
ende Aktivitát des ersteren schlieBen. 

Wie bei Octopus lassen sich bei einem Teil der Keime freie, im perivitellinen 
Raum liegende Zellen nachweisen. 





ABB. 14. 


Eledone cirrosa : Stadium III. Unter der Keimscheibe durchgehend vereintes, durch die Sub- 
germinalhóhle von der Keimscheibe getrenntes Dottersyncytium mit Verwachsungen im Schalen- 
drüsenbereich, 3- bis 4-schichtiger Randwulst, alle Marginalzellen unter der Keimscheibe liegend 








DOTTEREPITHEL BEI OCTOPODEN 831 


DISKUSSION 


Zehnarmige Tintenfische bilden ihr Dotterepithel durch Zellauswanderung 
aus den immer charakteristisch ausgeprágten und lange erhaltenen Blastokonen. 
Die erste Entomesoderm-Anlage 1m Randwulstgebiet erfolgt in Form einzelner 
Zellkomplexe. Diese schließen sich sekundär zu einer hufeisenfórmigen, temporär 
mit einer Ventrallücke versehenen Anlage zusammen. 

Bei Octopoden — die Verháltnisse von Argonauta sind allerdings erst unge- 
nau bekannt — fehlen eigentliche Blastokonen. Plasmateilungen unterbleiben in 
den Marginalzellen fast vollstandig. Zudem werden letztere gleich zu Beginn der 
Keimblattbildung unter die Keimscheibe gezogen, wie es schon Narr (1921/28) 
richtig festgestellt hat. Der Ausdruck ,,Marginalzellen“ für die Ausgangszellen 
zur Bildung des Dotterepithels ist u. E. daher vorzuziehen. Als Sonderfall unter 
den Octopoden liefern bei Eledone zusätzlich die Zellen des zentralen Blastoderms, 
also Mikromeren-Derivate, beträchtliche Anteile des Dotterepithels. — Die 
Entomesoderm-Anlage wird in Form eines geschlossenen Ringes angelegt. 

Diese Befunde zeigen erneut, wie gefáhrlich es sein kann, einen spezifischen 
Entwicklungsablauf als typisch für eine Gruppe zu betrachten. Entgegen der An- 
sicht verschiedener Autoren differieren in Realitát die Ontogenesen von acht - 
und zehnarmigen Tintenfischen beträchtlich (vgl. z. B. FIORONI, 19745 und 
MANGOLD-FIORONI, 1970). Diese Tatsache wird durch die hier vorliegende Ana- 
lyse der Genese des Dotterepithels von neuem dokumentiert. 

Die vorliegenden Ergebnisse weisen zudem innerhalb der Ordnung der Octo- 
poden betráchtliche Unterschiede nach. Aufgrund unserer bisherigen Kenntnisse 
darf geschlossen werden, daf diese Tintenfisch-Ordnung sich allgemein durch 
besonders zahlreiche Ontogenese-Abwandlungen auszeichnet (vgl. FIORONI, 1974 5). 
Dies manifestieren ausser den hier geschilderten Unterschieden in der Genese 
des Dotterepithels u. a. auch beträchtliche Differenzen in der Schalenentwicklung 
(vgl. z. B. SACARRAO, 19515, 1952) und im Vorkommen bzw. Nicht-Vorkommen 
der Blastokinese (1. embryonale Umdrehung) sowie in Unterschieden im zeit- 
lichen Verlauf dieses embryonalen Bewegungsablaufes (vgl. z B. VoN BOLETZKY. 
1969, 1971). 

Auch kónnen im Gegensatz zu zehnarmigen Tintenfischen innerhalb der 
gleichen Octopoden-Gattung die EigróDen und damit der Entwicklungsverlauf 
sehr stark differieren (vgl. z. B. VON BoLETZKY, 1969 für Octopus-Arten). Die 
adult kaum zu unterscheidenden Octopus bimaculatus bzw. bimaculoides zeichnen 
sich durch extrem verschiedene Eidurchmesser aus (1,8 : 4,6 mm bzw. 9,5 : 17,5 
mm; PICKFORD-MC CONNAUGHEY, 1949). 

An anderer Stelle ist ausführlich dargelegt worden, daf die Tintenfische 
morphologisch, ökologisch, verhaltensmäßig und embryologisch von den übrigen 
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Mollusken isoliert dastehen (FIORONI, 1966ff, MANGOLD-FIORONI, 1970). Mit 
Recht hat SACARRAO (1962) durch eine Bezugsetzung der Eisymmetrien zur Adult- 
topographie aufgezeigt, daß der « Hiatus der Embryologie » bereits schon auf der 
Stufe des Eies verwirklicht ist. 

Die Idee eines Zwischenstadiums in Form einer holo-meroblastischen Teil- 
furchung bei dotterreichen, mit Dottermacromeren versehenen Prosobranchiern 
(vgl. u. a. PORTMANN, 1960) hat genauerer, morphologisch fundierter Prüfung 
nicht stattgehalten (FIORONI, 1966ff). Namentlich läßt sich auch die mehrfach 
versuchte Bezugsetzung dieser teilungsarretierten Dottermacromeren zum Dotter- 
syncytium der Tintenfische nicht aufrecht erhalten. 

Das Gleiche gilt für die schon bei BoBRETZKY (1877) und anderen Autoren 
angedeutete und von NAEF (1921/28) konsequent durchgeführte idealistische Zurück- 
führung der Bildung der Kórpergrundgestalt der Cephalopoden auf eine typische 
Gastrula; diese kónnte bei Tintenfischen infolge Dotterreichtums den Blastoporus 
nicht verschlieBen. Beide Theorien basieren u. a. auf einer unbewiesenen Bildung 
des Mesentcderms durch Umbiegung (= Invagination) des Keimscheibenrandes. 

Die vorliegenden Befunde entziehen durch den Nachweis einer Delamination 
des Mesentoderms dieser Theorie ihre strukturelle Basis und widersprechen damit 
bei allen untersuchten Arten dieser Ansicht. 

Es ist unmóglich, die mehrphasige Bildung der Kórpergrundgestalt der Cepha- 
lopoden (Bildung des Dotterepithels, Delamination des Mesentoderms, nachtrá- 
gliche Sonderung des Entoderms aus diesem Komplex; vgl. SACARRAO, 1953, 
FIORONI, 1966ff, MANGOLD-FIORONI, 1970) auf eine Invaginationsgastrula, wie 
diese sich bei anderen Mollusken- Klassen findet, zurückzuführen bzw. die beiden 
unterschiedlichen morphocynamischen Bewegungsabláufe direkt miteinander zu 
homologisieren. Der Auftau eines transitorischen Dottersyncytiums, der — wie 
u. a. hier gezeigt — bereits wZhrend der Furchung eingeleitet wird und damit ver- 
bunden die Sonderung des Entcderms in einen transitorischen und einen organo- 
genetischen Anteil sind cephalopodentypische, autonom entstandene Prozesse. 
Homolog ist damit bezüglich der Bildung der Kórpergrundgestalt nur die Tat- 
sache, daß durch einen sehr unterschiedlich verlaufenden Segregationsprozess 
aus der Keimschicht der Blastula eine in irreversible determinierte Schichten ge- 
gliederte Keimanlage geschaffen wird. 


ZUSAMMENFASSUNG 


Bei drei Octopoden-Arten werden die Bildung des transitorischen Dotter- 
epithels sowie die Anlage des Entomesoderms verglichen. Im Gegensatz zu 
Tremoctopus (SACARRAO, 1950) und Octopus, bei welchen alle Dotterepithelzellen 
aus den randständigen Marginalzellen hervorgehen, werden bei Eledone die Anteile 
des zentralen Dotterepithels durch sich aus dem zentralen Blastoderm detachier- 
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ende Zellen gebildet. Die von PORTMANN (1933) beim Stadium VII von Octopus 
beschriebene Detachierung von freien Zellen läßt sich bereits im Stadium III 
nachweisen. Bei allen drei Arten entsteht die Entomesodermanlage (Randwulst) 
durch Zellimmigration aus dem Keimscheibenrand. Eine Invagination findet 
nicht statt; die von NAEF u. a. durchgeführte Homologisierung der Bildung der 
Kórpergrundgestalt der Cephalopoden mit der Gastrulation der übrigen Mol- 
lusken ist daher abzulehnen. 


RÉSUMÉ 


La formation de l'épithélium vitellin transitoire et des ébauches de l'entomé- 
soderme est comparée entre trois espéces d'octopodes. Chez Tremoctopus (SACAR- 
RÀO, 1950) et Octopus, toutes les cellules du systéme vitellin dérivent des cellules 
marginales; chez Eledone, la partie centrale de l'épithélium vitellin est formée par 
détachement de cellules de la partie centrale du disque germinatif. La formation 
de cellules libres décrite par PORTMANN (1933) pour le stade VII d’ Octopus com- 
mence déjà au stade III. Dans toutes les trois espéces, l'entomésoderme se forme 
par immigration de cellules de la partie périphérique du disque germinatif. Une 
invagination n'a jamais lieu; l'homologisation de la formation des feuillets fonda- 
mentaux des Céphalopodes avec la gastrulation typique des autres Mollusques 
par NAEF et d'autres auteurs doit étre abandonnée. 


SUMMARY 


The formation of the transitoric yolk epithelium and of the entomesoderm 
is studied in three species of Octopods. In Tremoctopus (SACARRAO, 1950) and 
Octopus, all cells of the vitelline system arise from marginal cells; in Eledone, the 
central portion of the yolk epithelium is formed by detachment of cells from the 
central blastoderm. The formation of free cells, described by PORTMANN (1933) 
for stage VII of Octopus begins soon at stage III. Formation of the entomesoderm 
takes place in all three species by cellular immigration from the margin of the 
blastodisc. There is no invagination; the homologisation of the formation of 
germ-layers by Cephalopods with the gastrulation of other Molluscs (NAEF and 
other authors) is therefore refused. 


LEGENDE ZU DEN ABBILDUNGEN 


]. Die auf den Schnitten als koagulierte Masse sichtbare, zwischen Chorion und Keim liegende 
perivitelline Flüssigkeit ist nur auf Abbildung 2c und d dargestellt und sonst durchgehend 
weggelassen worden. 


2. Der auf Schnitten schollenfórmig koagulierte Dotter ist auf sámtlichen Abbildungen als 
einheitliche Masse dargestellt. 


3. Die Dottermembran (vitelline Membran; vgl. S. 820) als eng den Oberflachenblastodermzellen 
nach auBen aufliegende Membran wird durch eine verdickte Linie symbolisiert. 
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4. Die zwischen Ectoderm und Dotterepithel liegenden Zellen werden einheitlich als Mesen- 
toderm klassiert. Das organogenetische Entoderm sondert sich erst ab Stadium VIII auf 
der Trichterseite aus dem bis dahin einheitlichen mesentodermalen Komplex (vgl. S. 814). 


ABKURZUNGEN 

A Anaphase der Mitose 

Al Ausláufer der Dottersyncytiums 

Bl Blastomere 

Bm Bildungsmembran 

d degenerierend 

D Dotter (Vitellus) 

De Dotterepithel 

Dm Dottermembran (vitelline Membran) 

Ds Dottersyncytium 

Ec Ectoderm 

pF perivitelline Flüssigkeit (zwischen Keim und Chorion liegend) 

K Kern 

Ks Keimscheibe 

zu zentrale Lücke (v.a. bei frühen Furchungsstadien zwischen den Blastomeren liegend) 

M Metaphase der Mitose 

m aus Marginalzellen entstandene Elemente des Dotterzellsystems 

Ma Makromere 

Me Mesentoderm bzw. Mesoderm 

Mi Mikromere (Scheibenzelle) 

Mz Marginalzelle (Ursprungszelle des Dotterepithels) 

Ne Nucleolus (Kernkórperchen) 

P Prophase der Mitose 

Pb Plasmabriicke 

Rk Richtungskórper (Polkórper) 

Rw Randwulst (Keimwall) 

Sd Schalendrüse 

Sg Subgerminalhóhle 

T Telophase der Mitose 

V Vakuole 

Z durch Detachierung aus den zentralen Blastomeren hervorgegangene Elemente des 
Dotterzellsystems 

fZ sich von der Keimscheibe detachierende freie Zellen, die später in der perivitellinen 
Flüssigkeit herumschwimmen 

Zl Zentrallücke 

() frühes Stadium des in den Klammern symbolisierten Zellteilungsstadiums 
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